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雌性 选择 与 雄 鸟 鸣 唱 的 进化 
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摘要 : 鸣 唱 是 许多 鸟 类 的 重要 的 雄性 第 二 性 征 之 一 。 雄 性 鸣 唱 包含 着 丰富 的 信息 : 物种 、 领 域 质量 、 遗 伟 


状态 和 生理 状态 。 这 些 信息 可 被 肉 性 用 来 判断 潜在 配偶 的 素质 ， 而 肉 性 对 复杂 鸣 唱 的 偏爱 反 过 来 塑造 了 乌 类 的 
鸣 唱 。 一 般 认为 肉 性 选择 的 调控 基因 位 于 决定 性 别 的 W 染色 体 上 。 
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Abstract: Song is one of important secondary sexual characters of birds. The song of male birds is often rich in con- 
notations about species, territory quality, and genetic and physiological states. Thus, according to the song, females 
can judge the quality of their potential mates, and females' preference for complicated songs, in turnover, shapes the 


song of males, i.e., 
W chromosome determining sex in birds. 


the evolution of songs is induced by female choice. The gene of the choice is proposed to be in the 
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乌 类 的 鸣 声 可 简单 分 为 鸣叫 和 鸣 唱 。 鸣 叫 简 
单 ， 多 数 情 况 下 只 起 到 一 般 的 通讯 作用 ， 例 如 恺 
吓 、 报 警 和 联络 等 。 在 许多 鸟 类 中 只 有 雄 乌 才 具 有 
鸣 唱 行为 ; 鸣 唱 较 之 鸣叫 复杂 ， 繁 殖 期 的 鸣 唱 尤为 
微妙 ， 具有 吸引 配偶 和 防御 领域 两 大 基本 功能 
(Payne & Payne, 1977; Krebs et al, 1978; 
Slabbekoorn & Cate，1996) ， 并 能 刺激 雌 乌 的 生殖 
系统 发 育 (Kroodsma，1976)。 鸣 唱 作 为 一 种 重要 
的 繁殖 前 隔离 机 制 ， 具 有 种 特异 性 ， 是 许多 鸟 类 选 
择 同 种 个 体 作 为 配偶 的 重要 依据 ， 对 于 鸟 类 物种 的 
形成 有 积极 的 推动 作用 (Lei, 1999 a, b; Lei & 
Wang, 2002; Ptacek ，2000)。 关 于 鸟 类 的 鸣 唱 进 
化 ，Darwin (1871) 说 ，“ 鸟 的 鸣 声 最 初 纯粹 是 用 
于 呼叫 或 其 他 目的 ， 然 后 一 步 步 地 演变 为 “ 爱 ” 之 
歌 "， 并 认为 ， 鸟 类 的 鸣 唱 是 性 选择 的 结果 。 此 后 ， 





收 稿 日 期 : 2003-01-24; 接受 日 期 : 2003 - 03 -27 


Fisher (1930) 进一步 指出 肉 性 偏爱 雄性 的 第 二 性 
征 可 能 是 因为 第 二 性 征 和 雄性 质量 之 间 存 在 一 定 的 
联系 ， 但 他 未 给 出 该 联系 存在 和 形成 的 原因 。 鉴 于 
此 ，Zahavi (1975) 首次 提出 了 “缺陷 原则 ” 
(handicap principle), ， 即 雌性 所 偏爱 的 特定 雄性 特 
征 对 雄性 来 说 ， 是 一 种 缺陷 ， 可 以 损害 个 体 的 存活 
力 ， 所 以 具有 发 达 第 二 性 征 的 个 体 成 功 地 经 历 了 风 
险 考验 ， 具 有 高 质量 的 领域 、 身 体 状 况 和 遗传 素 
质 。Hoi-Leiner et al (1995) 则 具体 研究 了 鸣 唱 率 
与 雄性 领域 质量 的 关系 ; Hamilton & Zuk (1982) 
认为 鸣 唱 指示 了 鸟 类 抗 寄 生 虫 能 力 的 大 小 ; Folstad 
& Karter (1992) 进一步 将 性 激素 结合 进去 ， 认 为 
第 二 性 征 还 反映 了 个 体 的 生理 状态 ， 拓 展 了 研究 思 
路 。 因 为 鸣 唱 和 雄性 质量 的 相关 关系 ， 内 性 对 复杂 
声音 信和 号 表现 出 偏爱 ， 由 此 带 来 的 选择 压力 促使 鸣 
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唱 进 化 。 目 前 ， 学 界 已 广泛 认同 这 样 的 观点 ， 即 峻 
性 偏爱 (female preference) 是 鸣 唱 进化 的 机 制 ， 对 
此 开展 了 相当 多 的 实验 室 工作 (Clayton & Prove, 
1989; Neubauer, 1999; Gentner & Hulse, 2000), 
本 文 对 该 领域 的 部 分 工作 做 了 总 结 ， 介 绍 肉 性 偏爱 
和 预存 在 偏爱 、 鸣 唱 在 肉 性 选择 配偶 时 的 指示 作用 
及 其 成 因 ， 以 及 肉 性 选择 的 遗传 机 制 等 。 


1 雌性 偏爱 和 预存 在 偏爱 (pre-existing 
bias) 


野外 工作 中 对 繁殖 季节 前 期 雄 鸟 的 鸣 唱 录音 ， 
统计 鸣 唱 的 曲目 或 计算 鸣 唱 率 ， 调 查 其 后 不 同 雄 鸟 
个 体 获 得 配偶 的 情况 ， 可 以 发 现 肉 性 所 偏爱 的 鸣 唱 
特征 以 及 雄 鸟 鸣 唱 与 交配 成 功 之 间 的 关系 ; 在 野外 
自然 环境 中 的 雄性 求偶 时 ， 呈 现在 峻 性 面前 的 是 鸣 
唱 、 羽 色 和 求偶 炫 焰 等 多 种 第 二 性 征 的 综合 效果 ， 
很 难 将 其 分 离 。 但 在 实验 室 条 件 下 ， 声 音 的 各 种 特 
性 较 易 控制 。 对 录 得 的 声音 进行 前 接 或 合成 具 特定 
特性 的 声音 ， 通 过 扬声器 播放 声音 ， 检 验 上 肉 性 的 反 
应 ,统计 上 峻 鸟 在 各 种 待 检 声 音 处 停留 的 时 间或 作出 
交配 姿势 的 次 数 ， 确 定 何 种 特性 的 声音 为 肉 性 所 偏 
爱 (Clayton & Próve, 1989; Neubauer，1999)。 很 
多 野外 和 实验 室 的 研究 都 表明 ，、 一 些 鸟 类 雄性 个 体 
的 交配 成 功 与 其 鸣 唱 相关 (Catchpole & Slater, 
1995; Searcy et al, 1996), Yasukawa et al (1980) 
对 红 翅 黑 酌 (Agelaius phoenicus) 的 野外 研究 发 现 ， 
肉 岛 对 具 较 多 鸣 唱 曲目 的 雄 鸟 具有 明显 的 偏爱 ， 具 
有 和 较 多 鸣 唱 曲目 的 雄 鸟 获得 的 配偶 数 较 多 ; Clayton 
& Próve (1989) üESC f METESEHU EE TE ( Poephila 
guttata ) 偏爱 同 种 雄 乌 正常 鸣 唱 时 间 范 围 内 较 长 的 
鸣 唱 ;Neubauer (1999) 的 实验 拓展 了 Clayton & 
Próve (1989) 的 实验 结果 ， 发 现 斑 胸 草 淮 肉 鸟 不 仅 
偏爱 同 种 雄 鸟 正常 鸣 唱 时 间 范 围 内 较 长 的 鸣 唱 和 由 
多 类 型 音节 组 成 的 复杂 鸣 唱 ， 而 且 也 偏爱 超出 该 种 
正常 时 间 范 围 较 长 时 间 的 鸣 唱 。 

对 超出 同 种 雄 鸟 正常 范围 内 较 长 鸣 唱 的 偏爱 ， 
可 能 意味 着 雌性 对 更 加 复杂 信和 号 的 偏爱 先 于 第 二 性 
征 的 出 现 ， 即 具有 预存 在 的 峻 性 偏爱 (pre-exiting 
female bias) 。 由 于 预存 在 的 雌性 偏爱 ， 变 化 的 信和 号 
刺激 神经 的 增长 ， 防 止 了 单调 重复 信号 引起 的 习惯 
化 ， 从 而 可 能 导致 更 复杂 的 求偶 方式 和 更 加 丰富 多 
样 的 声音 振动 频率 (Nottebohm, 1972). Hartshorne 
(1956) 认为 鸟 类 的 鸣 唱 进化 遵循 “ 反 单 调 ” 原 理 


(anti-monotony principle)。 甚 至 还 有 可 能 使 鸟 类 跨 
越 单调 重复 的 鸣叫 的 门槛 ， 进 化 形成 复杂 的 鸣 唱 。 
对 澳大利亚 412 只 雄性 斑 胸 草 雀 鸣 唱 的 研究 表明 ， 
67%% 的 鸣 唱 成 分 与 鸣叫 声 相 似 (Zann, 1993), 说 
明 鸣 唱 由 鸣叫 进化 而 来 。 


2 鸣 唱 在 肉 性 选择 配偶 中 的 作用 


雌 乌 对 雄性 鸣 唱 的 偏爱 不 是 盲目 的 ， 而 是 具有 
特定 的 功能 性 。 上 肉 鸟 偏爱 特定 的 鸣 唱 特征 ， 可 以 根 
据 这 些 特征 来 选择 配偶 (Clayton & Próve, 1989; 
Neubauer, 1999; Gentner & Hulse, 2000; Darwin, 
1871; Kirkpatric et al, 1991), DBTBfrfERRHESETE 
和 个 体 差异 (Marler, 1960; Becher, 1982; Lam- 
brechts & Dhondt ，1995) ， 为 其 用 于 物种 识别 、 区 
分 个 体 提 供 了 基础 。 

2.1 鸣 唱 用 于 识别 同 种 异性 个 体 

EDS SS ( Zonotrichia leucophrys) 按 鸣 唱 的 地 
理 群 类 别 择 偶 、 交 配 ， 客 观 上 限制 了 不 同 地 区 种 群 
间 的 基因 交流 ， 使 后 代 能 更 好 地 适应 当地 的 生境 
(Baker, 1982; 1983; Tomback & Baker, 1984)。 

前 面 已 提 到 ， 在 种 的 水 平 上 ， 乌 类 的 鸣 唱 具有 
确定 的 种 特异 性 ， 个 体 对 同 种 鸟 类 的 鸣 声 作出 应 
答 ， 鸣 唱 成 为 一 种 重要 的 繁殖 前 隔离 机 制 。 鸣 唱 同 
时 具有 声音 的 波形 、 音 节 类 型 、 音 节 序 列 和 频率 等 
多 种 特征 。 吹 鸟 辨别 同类 个 体 时 依据 何 种 鸣 声 特 
征 ? SCUHSUEBH BE E EHI ( Sturnus vulgaris). 偏爱 
同类 正常 音节 顺序 的 鸣 唱 , 若 把 音节 次 序 颠 倒 排 
列 ， 肉 鸟 则 无 偏爱 表示 (Gentner & Hulse，2000)。 
由 此 可 以 说 ， 紫 翅 桩 鸟 唱 声 中 音 蔬 序列 的 变化 与 性 
选择 时 辨别 同 种 个 体 有 关 。Konishi (1985) 把 用 于 
物种 识别 的 各 鸣 唱 的 特点 归纳 为 以 下 4 点 : 中 一 物 
种 所 有 成 员 共 有 的 一 些 (不 必 全 部 ) 鸣 唱 特性 用 于 
物种 识别 ; @2 ~ 3 种 鸣 唱 特征 足以 完成 物种 识别 ; 
不 同 特征 的 效用 可 以 相似 或 不 同 ;，@ 不 同 的 物种 
其 物种 识别 可 能 采用 不 同 的 鸣 唱 特征 。 

鸣 唱 特征 和 上 肉 性 偏爱 的 文化 传承 culture in- 
heritance) 确保 了 雌性 偏爱 的 特征 和 雄性 个 体 的 特 
征 相 匹配 。 由 于 幼 鸟 成 长 过 程 的 印痕 效应 ， 雄 性 幼 
鸟 学 习 了 父亲 的 鸣 唱 、 雌 性 幼 乌 偏 爱 父 亲 的 鸣 唱 。 
这 种 文化 传承 的 重要 性 以 及 对 于 交配 偏爱 的 重要 性 
在 同 域 分 布 的 达尔 文 尝 (Darwin’s finches) 中 得 到 
了 广泛 研究 。Ptacek (2000) 对 这 方面 的 工作 做 了 
总 结 : Sj Hb 4€ ( Geospiza fortis ) 和 仙人 掌 地 管 
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(G.scandens) 在 Galapagos 群岛 Isla Daphne 同 域 分 
布 。 在 该 两 个 物种 中 ， 鸣 唱 特 征 通过 养育 关系 从 父 
亲 传 递 给 儿子 (Gibbs, 1990; Grant & Grant, 
1996), HE Sy AB/P RI SERRSMUMSTR, DE, AES, 
几乎 总 是 与 鸣 唱 和 其 父亲 相同 的 雄性 个 体 交 配 
(Grant & Grant，1996)， 偶尔 也 会 发 生 异 种 杂交 ， 
说 明 抚养 关系 或 印痕 效应 在 鸣 唱 特征 肉 性 偏爱 中 的 
重要 作用 (Grant & Grant, 1997). 

Payne et al (1998, 2000) 的 研究 则 证 明了 印 
痕 效 应 和 遗传 因素 在 一 种 旬 寄 生 乌 靛蓝 维 达 乌 
(Vidua chalybeata ) 的 鸣 唱 发 育 中 的 同等 重要 性 。 
ftr] Az 34 An JR Be We IE XS 5 dO BB P^ YE EAE XC 
CLonchura striata ) 的 集中 ， 雄 性 幼 乌 的 鸣 唱 曲目 由 
养父 的 鸣 唱 构成 ,但 如 果 靛 蓝 维 达 乌 把 卵 产 在 寄主 
红 嘴 火 省 (Lagnostica senegala) 的 集中 ， 雄 性 后 代 
的 哆 晶 为 其 同 种 鸟 ， 即 其 生父 靛蓝 维 达 鸟 的 典型 鸣 
唱 ， 只 有 小 部 分 曲目 由 类 似 养父 红 嘴 火 稚 的 鸣 唱 构 
成 。 看 来 ,在 这 里 ， 遗 传 因素 为 主要 因素 。 两 种 不 
同 的 寄主 所 抚养 的 寄生 难 性 后 代 则 一 致 青睐 鸣 唱 养 
父 歌曲 的 同 物种 雄性 个 体 ， 并 倾向 于 把 卵 产 在 养父 
母 的 集中 。 肉 性 选择 的 文化 传承 大 概 也 介入 了 这 种 
行为 发 生 。 但 是 ， 毕 竟 她 们 要 与 同 物种 雄性 交配 ， 
不 受 成 长 环境 影响 的 遗传 因素 仍然 是 其 择偶 的 主导 
因素 。 
2.2 同 种 个 体 的 质量 评判 
2.2.1 缺陷 原则 (handicap principle ) Fisher 
(1930) 指出 在 雄性 特征 和 个 体 的 质量 之 间 可 能 存 
在 质量 联系 ， 该 联系 为 一 些 峻 性 所 感知 ， 在 选择 配 
偶 时 开始 表现 出 对 特定 特征 的 偏爱 ， 一 旦 配偶 选择 
启动 了 肉 性 偏爱 ， 在 性 选择 的 压力 下 ， 乌 类 进化 形 
成 极为 发 达 的 第 二 性 征 。Zahavi (1975) 最 初 提 出 
的 肉 性 选择 缺陷 原则 (handicap principle), BB WEE 
所 偏爱 的 特征 对 个 体 的 存活 必定 是 不 利 的 ， 是 缺 
陷 。 缺 陷 原 则 可 以 解释 现代 乌 类 广泛 存在 的 第 二 性 
征 现象 。 发 达 的 第 二 性 征 显 然 不 利于 雄性 个 体 的 生 
存 : 醒目 的 第 二 性 征 导致 雄 性 被 天 敌 捕食 的 风险 增 
加 ， 对 于 鸣 禽 ， 将 时 间 和 能 量 过 多 地 用 于 鸣 唱 ， 必 
然 导 致 在 更 食 等 方面 的 时 间 和 能 量 分 配 的 减少 。 被 
选择 性 地 保留 下 来 具有 发 达 第 二 性 征 的 雄性 个 体 成 
功 地 经 历 了 相应 的 风险 考验 ， 它 们 可 能 具有 高 质量 
的 遗传 物质 、 高 质量 领域 以 及 良好 的 身体 状况 。 这 
样 ， 在 第 二 性 征 和 个 体质 量 之 间 形 成 了 一 种 稳固 的 
对 应 关系 ， 肉 性 偏爱 也 从 个 别 现象 成 为 配偶 选择 的 


机 制 。 在 现实 中 ， 尽 管 并 非 所 有 的 信号 都 是 可 靠 
的 , 并且 欺骗 很 可 能 是 一 种 固有 现象 (Adams & 
Caldwell, 1990; Dawkins & Guilford, 1991), 但 根 
据 缺 陷 原 理 ， 其 骗 行为 只 是 暂时 现象 ， 终 究 不 能 成 
为 一 种 进化 动力 (Dawkins & Krebs, 1978), ETE 
精心 地 选择 配偶 不 仅 可 获得 与 领域 质量 有 关 的 直接 
适合 度 的 收益 ， 还 可 获得 将 雄性 高 质量 基因 遗传 给 
自己 后 代 的 间接 适合 度 收益 (Andersson，1994; 
Mgller ，1994)。 对 一 些 鸟 类 的 研究 业已 发 现 ， 上 肉 性 
倾向 于 选择 鸣 唱 率 高 和 鸣 唱 曲目 大 的 雄性 个 体 ， 且 
因此 能 获得 高 的 繁殖 成 功 (Yasukwa et al，1980; 
Radesüter et al, 1987), 
2.2.2 雄 鸟 鸣 唱 提 示 的 质量 信息 “一般 说 来 ， 鸣 
唱 所 包含 的 信息 主要 包括 以 下 几 个 方面 : 
2.2.2.1 领域 质量 有 人 研究 了 鸣 唱 率 和 领域 食 
物 丰 富 度 的 关系 ， 结 果 表 明 ， 一 些 鸟 类 的 鸣 踢 率 
(单位 时 间 内 鸣 唱 的 个 数 ) 和 食物 的 充裕 程度 呈正 
THOR OR AR, S BE SS ( Ficedula hypoleuca )、 红 起 
黑 酷 (Agelaius phoenicus ) H5 35 SESS. ( Thryotho- 
rus ludovicianus ) 补 加 食物 ， 可 以 提高 他 们 的 鸣 唱 
X; 实验 室 中 出 示 食 物 能 直接 引发 点 斑 蚁 鸟 ( Hy- 
lophylax naevioodes ) 的 鸣 唱 行为 〈Gotterlander， 
1987; Searcy, 1979; Strain & Mumme, 1988; Hau 
etal, 2000). dH 5c&, SEDENS E 4E (x VI SERE 
鸣 唱 减少 〈Rashotte，2001)。 以 上 结果 说 明 鸣 唱 率 
受 食物 资源 的 制约 。 因 此 上 肉 鸟 选择 鸣 唱 率 较 高 的 雄 
鸟 作为 配偶 ， 事 实 上 是 选择 其 领域 内 丰富 的 食物 。 
Hoi-Leiner et al (1995) 对 交配 前 和 雏 期 阶段 
的 策 成 功 〈 幼 鸟 高 俩 ) 和 梨 被 捕食 的 雄 乌 的 鸣 唱 率 
进行 了 比较 ， 发 现 梨 成 功 的 雄 鸟 在 交配 前 期 和 雏 期 
的 鸣 唱 率 明显 高 于 全 被 捕食 的 雄 急 ， 从 而 说 明 鸣 唱 
率 和 领域 安全 性 之 间 存 在 正 相 关 关 系 ; 并 且 通 过 选 
取 17 个 变量 ， 比 较 成 功 集 和 被 捕食 集 集 点 周围 植 
被 特征 的 差异 ， 进 一 步 发 现 高 密度 的 植被 和 更 多 的 
林 下 植被 是 影响 梨 点 安全 性 的 重要 因素 。 
2.2.2.2 遗传 质量 由 前 面 的 论述 可 知 ， 雄 性 的 
鸣 唱 包含 了 个 体 领域 的 食物 丰富 度 、 巢 环境 的 安全 
性 等 信息 ， 肉 性 根据 这 些 信息 选择 配偶 可 以 获得 相 
应 的 收益 。 然 而 在 某 些 情况 下 ， 难 性 从 雄性 个 体 那 
里 所 得 到 的 似乎 仅仅 是 配子 ， 非 常 明显 的 一 个 例子 
是 肉 性 的 婚 外 交 配 ， 上 肉 性 选择 这 样 的 雄性 个 体 交 
配 ， 并 不 能 获得 有 关 领 域 的 一 些 收益 ， 对 此 的 解释 
是 肉 性 可 以 得 到 高 质量 的 遗传 基因 。Hamilton-Zuk 
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假设 最 早 提出 了 鸟 类 鸣 唱 和 抗 寄 生 的 关系 假设 
(Hamilton & Zuk，1982)， 认 为 鸟 类 作为 寄主 ， 和 
寄生 虫 之 间 存 在 协同 进化 关系 ， 在 一 些 易 感染 寄生 
虫 的 乌 类 ， 雄 乌 的 第 二 性 征 表征 了 雄性 抗 寄 生 能 力 
的 遗传 质量 ， 个 体 的 第 二 性 征 越发 达 ， 其 抗 寄生 时 
的 能 力 就 越 强 。 雌 性 倾向 选择 具有 发 达 的 第 二 性 征 
的 雄 鸟 交配 ， 这 样 肉 鸟 的 后 代 可 以 获得 相应 较 强 的 
抗 寄生 能 力 。 正 是 在 长 期 性 选择 的 压力 下 ， 形 成 了 
一 些 鸟 类 婉转 的 鸣 唱 (Hamilton & Zuk，1982)。 他 
们 通过 对 北美 109 种 省 形 目 鸟 类 的 调查 发 现 ， 疾 病 
高 度 流行 的 鸟 类 ， 其 鸣 唱 也 较为 婉转 多 变 。Read & 
Weary (1990) 对 Hamilton-Zuk 假设 进行 了 检验 和 
修正 ,结果 是 种 间 鸣 唱 的 复杂 性 和 寄生 物 的 承载 量 
旺 正 相关 关系 ， 这 一 点 与 Hamilton & Zuk 的 结果 一 
致 , 但 是 该 正 相 关 关 系 与 分 类 群 相关 ， 在 同一 分 类 
群 内 的 各 物种 间 并 不 存在 鸣 唱 复杂 性 和 寄生 病 的 正 
相关 关系 。 相 对 于 种 间 第 二 性 征 和 抗 寄 生 能 力 关 系 
证 据 的 不 够 清晰 有 力 和 缺乏， 物种 内 由 寄生 介 导 的 
性 选择 则 证 据 充分 。Mgller (1997) 的 研究 发 现 ， 
在 性 二 型 的 鸟 类 ， 肉 性 婚 外 交 配 中 所 选择 的 雄性 较 
其 他 个 体 具有 更 强 的 免疫 系统 一 一 它们 的 脾脏 更 
大 ， 并 且 能 够 产生 更 多 的 抗体 。 但 雌性 根据 第 二 性 
征 所 获得 的 是 雄性 较 强 的 免疫 生理 状态 还 是 强 的 免 
疫 遗 传 能 力 尚 存在 争议 (Molle, 1990; Zuk, 
1992; Mgller, 1997), 

2.2.2.3 ” 鸣 唱 与 个 体 的 生理 状态 ”在 Hamilton-Zuk 
假设 的 基础 上 ，Folstad & Karter (1992) 进一步 结 
合 第 二 性 征 与 雄性 激素 睾酮 的 关系 ， 将 寄生 、 免 疫 
活性 和 第 二 性 征 与 睾酮 综合 考虑 ， 建 立 了 四 者 相互 
作用 的 模型 ， 认 为 : 一 方面 ， 许 多 第 二 性 征 受 性 激 
XX, ， 其 中 最 为 基本 的 一 种 是 睾酮 。 第 二 性 征 对 
睾酮 比较 敏感 ， 其 高 度 发 展 和 维持 需要 高 水 平 的 凋 
Hd; 另 一 方面 ， 备 酮 水 平 的 升 高 同时 又 导致 个 体 对 
寄生 虫 的 敏感 性 增加 ， 即 降低 个 体 免 疫 能 力 。 这 
样 ， 备 酮 成 为 一 把 “ 双 刃 剑 "”， 一 方面 可 以 通过 促 
进 第 二 性 征 的 发 展 增加 个 体 对 雌性 的 吸引 能 力 ， 另 
一 方面 通过 降低 个 体 的 免疫 活性 而 损害 个 体 的 存活 
力 。 个 体 的 免疫 活性 降低 以 后 ， 身 体质 量 状 况 将 亚 
化 ， 反 过 来 又 影响 到 睾酮 的 水 平 ， 导 致 摆 酮 水 平 的 
下 降 ， 表 现 为 第 二 性 征 发 达 程 度 的 降低 。 这 样 在 备 
酮 和 免疫 活性 间 存 在 一 个 负 反 馈 关 系 ， 由 此 他 们 提 
出 雄性 激素 依赖 的 信和 号 的 发 育 是 一 个 具有 可 塑性 的 
反应 ， 受 个 体 生 理 状态 的 影响 。 一 个 个 体 只 有 通过 


生成 高 水 平 的 雄性 激素 才能 产生 好 的 信号， 而 只 
在 寄生 虫 的 量 较 低 时 才能 实现 这 一 点 。 所 以 第 二 性 
征 除了 表明 个 体 的 遗传 质量 ， 还 指示 了 雄性 个 体 的 
生理 状态 。 雄 性 的 免疫 能 力 缺 陷 (immunocompe- 
tence handicap) 是 Zahavi 缺陷 原则 的 丰富 和 扩展 ， 
它 着 重 于 个 体 发 育 过 程 中 第 二 性 征 的 可 塑性 发 育 ， 
强调 第 二 性 征 是 指示 个 体 生 理 状态 的 可 靠 信 和 号。 

过 去 常 推 测 乌 类 的 婚 羽 为 和 摆 酮 依赖 性 的 特征 ， 
但 近年 的 研究 表明 ， 雄 鸟 产生 婚 羽 的 原理 主要 有 
二 : 台 依 赖 肉 性 激素 。 在 某 些 鸟 类 中 ， 雄 性 的 羽毛 
状态 为 中 性 ， 而 雌性 分 泌 的 雌性 激素 抑制 了 中 性 性 
状 的 表达 ， 所 以 这 些 鸟 类 雄性 婚 羽 的 表达 为 雌性 依 
赖 性 的 ， 去 除 雄 鸟 的 睾丸 并 不 能 使 其 婚 羽 消失 ， 而 
去 除 雌 性 的 卵巢 则 可 以 使 肉 鸟 长 出 雄性 所 具有 的 婚 
羽 ; @ 直 接受 基因 控制 。 某 些 鸟 类 的 雄性 常年 保持 
同一 种 羽 被 ， 这 种 情况 被 认为 雄性 的 羽 被 受 基 因 的 
直接 控制 (Owens & Short，1995)。 对 于 鸟 类 的 鸣 
唱和 争斗 行为 ， 一 致 认为 是 雄性 激素 依赖 的 ， 且 证 
据 清晰 确凿 : 雄性 斑 胸 草 汰 睾丸 的 去 除 使 雄 乌 鸣 唱 
的 行为 减少 甚至 停止 ， 重 新 注射 睾酮 或 移植 人 军 
九 ， 再 次 启动 鸣 唱 (Nelson，1995)。 所 以 ,可 以 推 
测 雄 乌 的 鸣 唱 可 以 反映 它 的 生理 状态 。 


3 ”性 选择 的 遗传 机 制 


一 些 作 者 认为 ， 决 定 配偶 选择 真正 关键 的 是 雄 
性 和 雌性 遗传 相 容 (genetic compatibility ) 的 程度 
(Zeh & Zeh, 1996; Brown, 1997); 另外 一 些 作者 
认为 ， 在 一 个 种 群 的 众多 雄性 个 体 中 ， 存 活力 存在 
差异 ， 肉 性 倾向 于 选择 较 优 秀 的 个 体 (Maller， 
1994; Petrie, 1994; Hasselquist et al, 1996; 
Mgller，1997)。 与 这 两 种 观点 相对 应 存在 两 个 性 选 
择 理论 : 其 一 为 Runaway selection, J£ ETE AE TIME 
性 偏爱 遗传 相 匹 配 ， 肉 性 选择 具有 吸引 力 的 雄性 作 
为 配偶 ， 可 以 产生 具有 吸引 力 的 雄性 和 挑剔 的 雌性 
后 代 (choosy females), ， 前 面 所 述 的 达尔 文 地 省 的 
鸣 唱 特征 和 雌性 偏爱 的 文化 传 夭 可 能 是 遗传 相 容 的 
外 在 表现 。 白 冠 带 殉 幼 岛 可 以 对 本 种 鸟 鸣 唱 进行 选 
择 性 学 习 (Soha & Marler，2000)， 紫 翅 桩 乌 雌 性 
偏爱 同 种 雄 鸟 自然 情况 下 的 正常 序列 的 鸣 唱 ， 而 不 
喜好 次 序 颠 倒 的 鸣 唱 有 力 地 证 明了 这 一 点 (Gentner 
& Hulse, 2000); 其 二 为 Indicator mechanism， 是 指 
雌性 选择 具有 醒目 特征 的 雄性 作为 配偶 是 因为 这 些 
特征 标志 了 个 体 的 高 存活 力 ， 并 且 可 以 遗传 给 后 
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代 。 按 照 缺 陷 原理 的 解释 ， 这 些 特 征 是 不 利 因素 ， 
雄性 为 此 付出 高 昂 的 代价 ， 因 此 这 些 特征 指示 了 中 
传 高 质量 。 这 些 理 论 存在 一 个 很 现实 的 问题 ， 雌性 
选择 具有 缺陷 的 雄性 作为 配偶 ， 固 然 能 够 产生 受益 
于 其 父 高 质量 基因 的 女儿 ， 可 儿子 因 继承 了 父亲 的 
缺陷 ， 却 降低 了 生存 适合 度 。 考 虑 到 乌 类 的 性 别 决 
定 ，Hastings (1994) 提出 一 个 模型 : 被 选择 性 地 
保留 下 来 的 峻 性 选择 基因 位 于 决定 性 别 的 染色 体 Ww 
上 ， 因 为 肉 性 选择 具有 醒目 特征 的 雄性 作为 配偶 ， 
由 此 峻 性 后 代 可 以 继承 其 父亲 的 高 的 遗传 质量 而 全 
部 受益 ， 虽 然 肉 性 偏爱 的 该 特征 对 雄性 个 体 有 害 ， 
但 由 于 选择 基因 仅 限 于 峻 性 后 代 ， 这 些 基 因 不 会 受 
到 雄性 有 害 特征 的 株连 ， 从 而 肉 性 选择 基因 通过 母 
系 成 功 地 传播 开 来 。 


4 结 语 


需要 说 明 的 是 ， 虽 然 肉 性 选择 鸟 类 的 现象 普 
遍 ， 并 用 于 解释 广泛 存在 的 雄性 第 二 性 征 ， 但 雄性 
并 非 被 动 地 等 待 选择 ， 上 肉 雄 间 的 选择 是 相互 的 
(Clutton-Brock，1991)。 在 自然 界 ， 尤 其 是 在 热带 
地 区 ， 上 肉 鸟 也 有 鸣 唱 ， 可 能 同样 起 到 吸引 异性 的 作 
FH (Longmore, 1998), 

如 果 像 Fisher (1930) 认为 的 那样 ， 雄 性 形成 
发 达 的 第 二 性 征 后 并 不 意味 着 雄性 生存 状况 较 以 前 
好 ， 只 不 过 是 增加 了 吸引 力 。 难 以 解释 的 是 ， 雄 性 
发 达 的 第 二 性 征 在 吸引 配偶 的 同时 ， 却 削弱 了 个 体 
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对 抗 自然 选择 〈 天 敌 的 捕食 、 低 的 免疫 能 力 等 ) 的 
能 力 ， 这 对 种 群 的 繁衍 是 不 利 的 。 此 时 解决 问题 的 
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捕食 风险 (Andersson，1994)。 从 系统 发 育 上 看 ， 
鸣 禽 为 丛 形 目 鸟 类 ， 大 多 善于 鸣 唱 ， 淮 形 目 似 乎 是 
最 后 分 化 的 主要 鸟 类 类 群 ， 而 大 多 数 鸣 禽 的 分 化 又 
比 亚 鸣 禽 要 晚 (Welty, 1982; Sibley & Ahlquist, 
1990); 又 因为 鸣 唱 在 繁殖 期 间 最 为 精致 ， 可 以 推 
出 鸣 唱 由 简单 到 复杂 的 进化 方向 ， 并 说 明 是 性 选择 
的 结果 (Catchpole & Slater，1995)。 可 否认 为 ， 肉 
性 性 选择 中 对 复杂 信号 的 偏爱 导致 了 乌 类 低能 量 消 
耗 、 低 风险 鸣 唱 的 进化 并 最 终 推动 了 系统 发 育 ? 这 
个 问题 尚 需 进一步 研究 。 

综合 考虑 鸣 声 行为 、 鸣 声 进 化 、 鸣 声 生理 及 中 
传 机 制 等 不 同 领域 ， 可 以 促进 各 分 支 学 科 的 顺利 开 
展 , 例如 分 析 肉 雄 的 行为 差异 与 性 激素 、 鸟 类 的 性 
别 决定 相 结合 ， 一 方面 对 于 现象 研究 领域 可 以 从 更 
深 的 层次 上 理解 鸟 类 的 行为 ， 另 一 方面 也 有 利于 微 
观 实验 领域 提出 比较 合理 的 可 以 解释 现存 现象 的 遗 
传 模型 ,确定 正确 合理 的 研究 方向 。 研 究 中 相互 借 
鉴 ， 对 各 个 领域 的 研究 进展 当 大 有 神 益 。 
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